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RESUME 


Quelques trouées naturelles anciennes dans des réserves forestières fortement dominées par le 
hêtre ont été refermées par des espèces intolérantes à l'ombrage : Pinus sylvestris (maintenant disparu), 
Betula verrucosa et Quercus petraea pour certaines, Fraxinus excelsior pour d'autres. La localisation, 
la structure spatiale, l’âge et la dynamique évolutive de ces populations sont analysés ainsi que les 
facteurs qui ont permis leur établissement : formation d'ouvertures de surface suffisante suivie de 
l’arrivée de diaspores, conditions microstationnelles appropriées, caractères biologiques spécifiques 
favorables, faible pression de compétition. 


Il est montré que la conjonction des conditions permettant cet établissement est un phénomène 
exceptionnel dont la fréquence est inférieure à la durée de vie des espèces intolérantes, à l'exception du 
chêne dont la longévité est supérieure à celle du hêtre. Cette faible fréquence des perturbations 
favorables est la cause d'une tendance accentuée à la réduction de la diversité spécifique. 


Mots-CLés : Clairières naturelles - Successions forestières - 
Arbres intolérants à l'ombrage - Réserves biologiques. 


ABSTRACT 


Biologicai reserves in Fontainebleau forest are strongly dominated by beech, a shade tolerant 
tree. Among gaps naturally occurring in these reserves, some have been closed by shade intolerant 
species, some with Pinus sylvestris (disappeared to-day), Betula verrucosa and Quercus petraea, some 
with Fraxinus excelsior. Location, spatial structure, age and dynamics of these populations are ana- 
lysed, together with the factors that have allowed their establishment: opening of large gaps followed 
by diaspores dispersion, suitable microsites, specific biological characteristics, weak competition. 


Conjunction of these conditions is a rare event whose frequence is inferior to the life span of 
shade intolerant species, except for oak that lives longer than beech. This regime of natural distur- 
bances acts strongly to reduce species diversity. 


Key-worps: Natural gaps - Forest successions - 
Shade intolerant trees - Biological reserves. 


INTRODUCTION 


Le renouvellement du peuplement ligneux à la suite de la mort des arbres de la 
voûte dans les écosystèmes forestiers non exploités est assuré selon deux modalités : 
d’une part, les vides ainsi ouverts libèrent de l’ombrage les individus du sous-étage 
qui accélèrent alors leur croissance; d’autre part, ces vides offrent une possibilité 
d'établissement pour de nouvelles populations. Dans le premier cas, il s'agit d’espéces 


Acta Œcologica/Œcologia Plantarum, 0243-7651/85/01/3/18/$ 3.80/© Gauthier-Villars 


4 G. LEMÉE 


résistantes à l'ombrage; dans le second, des espèces non résistantes ont l'opportunité 
de s'établir. Ces dernières ont été qualifiées pour cette raison d° « opportunistes » 
ou encore, parce qu'elles ne s'établissent que pour un certain temps, de « nomades » 
(VAN STEENIS, 1958). 


La présence de ces espèces opportunistes dans un écosystème est la résultante 
de la conjonction de facteurs liés à la composition taxonomique locale, à l'existence de 
conditions microstationnelles propices, à un ensemble de caractères biologiques 
spécifiques favorisant leur implantation ainsi qu'à l'absence d'agressions graves 
par des espèces prédatrices, parasites ou compétitrices. Ces conditions ont fait 
l'objet d'analyses bibliographiques globales (par exemple, GRUBB, 1977; WHITE, 
1979; BORMANN & LIKENS, 1979; BAZZAZ, 1983; LEPART & ESCARRE, 1983) ainsi 
que de nombreuses études orientées plus particulièrement vers l’une d'elles. 


Une attention particulière a été apportée aux caractéristiques biologiques propres 
aux espèces qui entrent dans les successions forestières. Ainsi NOBLE & SLATYER 
(1980) ont proposé un modèle qualitatif de successions à la suite de perturbations 
en se basant sur des «attributs vitaux » fondamentaux : stratégies de persistance 
ou d’arrivée après les perturbations, capacité à parvenir à la maturité, temps nécessaire 
pour atteindre les stades critiques. Les stratégies de production et de dissémination 
des diaspores des espèces pionnières, intolérantes à l’ombrage, ont été souvent 
décrites et opposées à celles des espèces tolérantes (SALISBURY, 1942, MARKS, 
1974, etc.); les premières sont privilégiées dans l'occupation des espaces vides : 
forte production de diaspores, leur dissémination à distance par le vent ou les oiseaux, 
capacité d'attente à l'état de dormance des graines d’espéces ornithochores (MARKS, 
1974), croissance en hauteur plus importante des jeunes tiges (MOREY, 1936, BORMANN 
& LIKENS, 1979) liée à une plus longue période d'activité des apex (MARKS, 1975) 
et à une plus grande efficience photosynthétique en situation découverte (BAZZAZ 
& CARLSON, 1982), maturité sexuelle plus précoce que celle des espèces tolérantes. 
Par contre leur faible longévité habituelle et leur incapacité à se reproduire sous un 
couvert fermé les éliminent des anciennes ouvertures. Leur permanence dans l’éco- 
système est donc dépendante de la fréquence de formation d'ouvertures nouvelles 
d’une surface suffisante pour leur réussite, comme l'ont montré en particulier HOUGH 
& Forses (1943), STEARNS (1949), HENRY & SWAN (1974), FORCIER (1975). 


Dans la zone des forêts feuillues tempérées, c’est en Amérique du Nord, où les 
surfaces inexploitées sont encore importantes et de grande diversité taxonomique, 
que les études de dynamique forestière ont été le plus nombreuses. Dans les plaines 
d'Europe occidentale et centrale, où les surfaces boisées non exploitées sont rares, 
la participation aux « cycles sylvigénétiques » de ligneux intolérants à l’ombrage 
a été peu souvent décrite; citons FALINSKI (1976) pour la forêt de Bialowieza en 
Pologne, KNAPP (1976) et Koop (1981) pour des forêts d'Allemagne fédérale, 
J. WALTER (1979 a et b) pour la forêt alluviale du Rhin en Alsace. 


Les réserves biologiques de la Tillaie et du Gros Fouteau en forêt de Fontaine- 
bleau, à une cinquantaine de kilomètres au sud-est de Paris, représentent un cas 
exceptionnel par l’ancienneté pluriséculaire de leur protection qui les a conduites 
à un stade proche de l’état stationnaire, climacique, marqué par une forte prédomi- 
nance du hêtre, espèce très tolérante à l’ombrage. La colonisation de quelques 
anciennes clairières par des espèces intolérantes, malgré ce facteur défavorable, nous 
a conduit à préciser les caractéristiques biologiques de ces espèces et les conditions 
stationnelles qui l’ont rendue possible ainsi que la structure spatio-temporelle de 
leurs populations. 
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DESCRIPTION DES LOCALITÉS 


Les réserves biologiques intégrales de la Tillaie et du Gros Fouteau, d'une sur- 
face respective de 36 et 22 ha, sont situées sur un plateau calcaire recouvert de sables 
siliceux d'origine éolienne. Les variations d'épaisseur de cette couche sableuse et sa 
teneur en éléments fins sont à l’origine d’une séquence de sols et de groupements 
végétaux associés, décrits par ailleurs (BOUCHON ef al., 1973; LEMÉE, 1978). 


Le peuplement ligneux est constitué essentiellement d'espèces résistantes à 
l'ombrage : le hêtre (Fagus silvatica L.), fortement dominant, le charme (Carpinus 
betulus L.), représenté par des individus isolés, et une espèce arbustive, le houx 
(Ilex aquifolium L.). Le chêne sessile (Quercus petraea Liebl.), essence peu tolérante 
mais de grande longévité, est représenté, surtout au Gros Fouteau, par des individus 
âgés, mais fertiles, descendants de l'ancienne chênaie médiévale. 


Dans les ouvertures actuelles, dont 8 seulement sur 320 ont une surface supé- 
rieure à 300 m? (FAILLE et al., 1984 a), la régénération est assurée essentiellement 
par le hêtre et accessoirement par le charme et le houx. L’inventaire de 1980-1981 
(FAILLE et al., 1984 b) a permis d'y recenser les espèces plus ou moins intolérantes 
suivantes parmi les essences arborescentes : 


Quercus petraea Liebl. dans 56 ouvertures, environ 180 individus 
Sorbus latifolia Pers. et torminalis 

Cranz 8 — 10 — 
Fraxinus excelsior L. 6 — 15 — 
Betula verrucosa Ebrh. 6 — 12 = 
Acer campestre L. 4 — 8 — 
Pinus sylvestris L. 2 o 7 — 
Prunus avium L. 1 — 1 = 

et, parmi les espèces arbustives : 

Salix capraea L. 6 ouvertures, 8 individus 
Mespilus germanica L. 3 — 3 = 
Frangula alnus Mill. 3 — 3 — 
Prunus spinosa L. 2 — 5 — 
Prunus sp. 1 — 6 — 
Crataegus monogyna Jacq. 1 — H — 


Il s’agissait dans tous les cas de jeunes individus partiellement abroutis par les 
cervidés, concurrencés par le hêtre et dont très peu ont un avenir possible. Il peut 
cependant en être autrement comme le montre la présence du chêne, du bouleau et 
du frêne dans la voûte d’anciennes clairières refermées, soit en individus isolés, 
soit en peuplements dominants. Ce sont ces peuplements qui font l'objet de la pré- 
sente étude. 


MÉTHODES UTILISÉES 


La description structurale des anciennes trouées colonisées par les espèces opportunistes est 
basée sur les mesures et représentations classiques. L'établissement de la densité globale et par espèce, 
de la répartition des diamètres à 1,30 m et de l'aire basale a été réalisé sur une surface de 160 m? 
couvrant la partie centrale de chaque ancienne trouée. À l'intérieur de ces surfaces a été délimitée 
une bande pour l'établissement d'un profil et d'un plan architecturaux; sa longueur est de 11 à 
22 m, orientée selon le grand axe des anciennes ouvertures; sa largeur, de 4 ou 7 m selon la densité 
des tiges, permet la représentation d’environ une tige vivante en moyenne par mètre de longueur. 
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Ces transects comportent en plan l'emplacement de la base des tiges et la projection horizontale des 
couronnes, en élévation l'espace occupé par ces couronnes entre la première branche vivante et leur 
sommet. Ces données informent sur deux caractéristiques importantes de l'occupation de l'espace 


Le 


Fic. |. — Profil et plan du peuplement ligneux du transect de l'unité structurale n° 1. 
B, o Betula C, . Carpinus I, A Ilex 
Q, x Quercus F, + Fagus 
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aérien : l'indice de surface des couronnes (« crown area index »), somme de leur projection hori- 
zontale par unité de surface, et la répartition verticale des volumes foliaires des différentes espèces 
du peuplement. ` 


L'âge d'un certain nombre de tiges a été établi par dénombrement des cernes sur des tranches 
découpéess à la base dans le cas de jeunes tiges et de troncs morts non décomposés ou sur cylindres 
prélevés avec la tarière de Pressler à 1 m de hauteur, cette dernière méthode ne donnant évidemment 
qu'une valeur approchée de l'âge réel. L'observation de l'épaisseur des cernes successifs permet 
également d'apprécier l'évolution de la vigueur des individus depuis leur établissement. 


TS — 
RE j 
} GOS. 
Wet Bae 
SZ, 


Fic. 2. — Profil et plan du transect de l'unité n° 2 
(voir légende fig. 1). 
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RÉSULTATS 


Les espèces intolérantes à l’ombrage qui sont à l'origine de la fermeture d’an- 
ciennes trouées sont soit le bouleau et le chêne associés, soit le frêne. Différentes 
dans leur architecture et leur dynamique, ces unités structurales de l'écosystème sont 
décrites séparément. 


Fic. 3. — Profil et plan du transect de l'unité n° 3 
(voir légende fig. 1). 
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l. ANCIENNES TROUÉES A BOULEAUX ET CHÊNES 


a) Localisation 


Ces unités occupent cinq anciens vides ouverts sur la face sud-est de la réserve 
du Gros Fouteau, entre la lisière et 100 m à l’intérieur. Leur surface actuelle est de 
500 à 700 m? et les arbres périphériques sont des hétres et quelques chênes. Le sol 
est de type lessivé-podzolique ou ocre-podzolique qui, dans les clairières ouvertes, 
est colonisé par la fougére-aigle. 


b) Structure actuelle 


Trois de ces cinq unités structurales ont fait l’objet d’une analyse quantitative 
et architecturale. Les profils des figures 1 à 3 montrent une répartition des couronnes 
en trois étages assez distincts : un étage supérieur plus ou moins ouvert constitué de 
bouleaux auxquels se joignent des chênes dans l'unité n° 3; un étage intermédiaire 
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Fic. 4. — Répartition des tiges en classes de diamètre à 130 cm (D) 
sur une surface de 160 m? de l'unité structurale n° 1 (---- tiges mortes). 


B : Betula, Q : Quercus, C : Carpinus, F : Fagus. 
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étalé entre 7,5 et 15 m, fermé, constitué de chênes, charmes et hêtres en proportions 
différentes (avec quelques bouleaux); un étage inférieur très clair de hêtres purs ou 
mêlés de charmes ou de houx. 

La répartition des tiges en classes de diamètre (fig. 4 à 6), en excellente corréla- 
tion avec la hauteur, toutes espèces confondues, confirme et précise cet étagement 
bouleau-chêne-charme-hêtre (houx) selon leur prédominance de haut en bas. 


tiges 


l 
s 


Nombre 
a 
Aamo 


5 10 15 D, cm 


Fic. 5, — Répartition des tiges en classes de diamètre à 130 cm (D) 
sur une surface de 160 m? dans l'unité structurale n° 3 (---- tiges mortes). 


B : Betula, Q : Quercus, C : Carpinus, F : Fagus, I : Ilex. 
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o 5 10 15 D, cm 


Fic. 6. — Répartition des tiges en classes de diamètre à 130 cm (D) 
sur une surface de 160 m? dans l'unité structurale n° 3 (- - - - tiges mortes). 


B : Betula, Q : Quercus, C : Carpinus, F : Fagus, 1 : Ilex. 


Cependant les trois unités présentent des différences de structure que mettent 
en évidence les paramètres quantitatifs globaux réunis au tableau I : l’unité n° | se 
distingue par une aire basale élevée en raison de l'abondance du bouleau qui y parti- 
cipe pour près de la moitié; l’unité n° 2 présente un nombre important de tiges mortes, 
indice d'une forte compétition qui a ramené la densité globale au niveau de celle de 
l'unité n° 1; l'unité n°3 a la plus faible densité moyenne et le plus bas indice de surface 
de couronnes par le fait qu’elle est occupée sur une partie de sa surface par des hêtres 
espacés dont certains ont formé des cépées à la suite d'anciennes mutilations (fig. 3). 


c) Age et dynamique évolutive des peuplements 


Les premiers colonisateurs ont été les bouleaux dont les plus anciens sont apparus 
dans les trois trouées en 1934-1936 et dont la période d'implantation d'individus encore 
vivants ou morts récemment a duré environ 12 ans. Quelques chênes sont contempo- 
rains des premiers bouleaux, mais c’est entre 1950 et 1958 que quelques bonnes 
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glandées ont permis son installation en nombre. L'établissement du charme et du 
hêtre a été très échelonné et les tiges vivantes les plus récentes sont celles du hêtre 
dont les plus jeunes, nées vers 1964, montrent une croissance très faible. L'époque 
d'apparition des 8 pins morts répartis dans les 3 unités étudiées reste incertaine; 
le comptage des cernes et des verticilles de rameaux situe leur durée de vie entre 
20 et 30 ans. L'un d'entre eux était encore vivant dans l'unité n° 3 en 1971, année 
où fut réalisée la cartographie du peuplement ligneux; cet exemplaire est mort vers 
l'âge de 30 ans, ce qui situe sa naissance au plus tôt vérs 1942, soit après celle des 
bouleaux. 


TABLEAU I. — Caractères quantitatifs 
de la structure des peuplements de ligneux intolérants à l'ombrage 


Espèces dominantes Bouleau + chêne Frêne 
Unités structurales, n° 1 2 3 4 5 
Densité de tiges vivantes (100 m?) 41,3 40,6 27,5 13,1 83 
Idem, mortes sur pied (100 m?) 6,8 26 7,5 5,6 4 
Surface terrière (cm*/m?) 25,9 15,8 17,6 17,3 30,5 
Indice de surface de couronnes (m?/m?) 1,8 2,0 1,65 1,47 — 


Avec la fermeture du peuplement, la concurrence a provoqué la mortalité des 
individus les plus réprimés. Les figures 4 à 6 représentent la répartition par classes 
de diamètre des tiges mortes reconnues en 1982 sur les surfaces inventoriées. Elles 
montrent le phénomène classique de mortalité des plus petites tiges qui a été particu- 
lièrement élevée dans l'unité n° 2, où la densité était la plus grande, avec 10 chênes 
et 23 hêtres morts sur 160 m?. L'étude des cernes des chênes morts a montré que la 
sécheresse de 1976 a précipité leur disparition. Quant aux hêtres morts, ce sont des 
tiges nées tardivement sous ombrage et tombées au-dessous du seuil de survie. 


Les bouleaux eux-mêmes, bien que dominants pour la plupart, mais non tolé- 
rants, ont subi une certaine mortalité : sur les 46 individus inventoriés dans la surface 
totale des cinq unités, 8 étaient morts et 2 mourants en 1982; ce sont des bouleaux 
qui ont été coiffés par l'extension latérale de grands hêtres en bordure des trouées ou 
qui, pour les plus petits, ont été rattrapés par les essences résistantes à l'ombrage, 
fortement interceptrices du rayonnement. 


2. ANCIENNES TROUÉES A FRÊNES 


a) Localisation et origine 


Le frêne a peuplé deux ouvertures à l'angle sud-ouest de la Tillaie où le sol se 
distingue par une plus grande capacité de rétention de l'eau liée à une teneur plus 
élevée en limon et argile: c'est un sol brun lessivé reposant sur une argile de décalci- 
fication, l'ensemble ayant une épaisseur supérieure à un mètre. 


L'une de ces ouvertures (unité n° 4) s'est formée avant 1928, puis agrandie et 
couvre actuellement 180 m2. L'autre (unité n° 5), distante d'une dizaine de mètres, 
est plus récente et a été élargie par une coupe d'arbres près des lisières pendant 
l'hiver 1964-1965; sa surface est d'environ 250 m2. 
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b) Structure actuelle 


L'unité n° 4 possède un seul frêne émergeant, établi vers 1928, et qui est à l’origine 
de la population âgée d’environ 30 ans qui forme l'essentiel de la voûte, entre 15 et 
18 m (fig. 7). Un sous-étage discontinu, entre 10 et 13 m, comprend des hétres et 
quelques charmes. 


5 10 15 m 


Fic. 7. — Profil et plan du peuplement ligneux du transect de l'unité structurale n° 4. 


FR, © : Fraxinus; C, @ : Carpinus; F, + : Fagus. 


L'ouverture créée en 1964-1965 (unité n° 5) est occupée par un gaulis dense de 
frênes avec une aire basale élevée (tableau 1). La répartition des diamètres des tiges, 
nées entre 1966 et 1968, montre une dissymétrie en faveur des classes élevées (fig. 8), 
alors que la compétition commence à se concrétiser par un début de mortalité. 
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de tiges 


Nombre 


dans l'unité structurale n° 4 ( 
dans l'unité n° 4). 


n : nombre de tiges de l'unité n° 4; n° : nombre de tiges de l'unité n° 5. 
FR : Fraxinus, F : Fagus, C : Carpinus. 


c) Dynamique évolutive 


Dans l'unité n° 4, bien que les couronnes des frênes dominent celles des hêtres 
et des charmes, elles sont demeurées étroites et l'épaisseur des cernes ligneux est en 
diminution chez certains individus en raison d’une concurrence intra- et interspéci- 
fique. L'alimentation en eau semble être dans cette station le facteur limitant de 
la croissance du frêne : dans les deux unités, la longue sécheresse de 1976 a été mar- 
quée par une réduction de la largeur des cernes à moins de la moitié de celle des années 
précédentes, réduction qui s’est poursuivie l’année suivante et parfois jusqu’à mainte- 
nant dans l'unité n° 4. La vigueur des hêtres et des charmes dans cette unité fait 
présager une élimination partielle des frênes. 


DISCUSSION ET CONCLUSIONS 


La présence d'espèces ligneuses intolérantes à l'ombrage dans la hêtraie des 
réserves biologiques de Fontainebleau est la résultante de la conjonction de facteurs 
favorables liés à la composition du cadre végétal de ces réserves, à l'existence de condi- 
tions microstationnelles propices à l'implantation, à un ensemble de caractères 
biologiques spécifiques favorables et à l'absence d'agressions graves par des espèces 
compétitrices ou prédatrices. 


1) La première de ces conditions est la présence de sources de diaspores dans le 
voisinage. Les tables de grès et pentes sableuses proches tout au plus de quelques 
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centaines de mètres des réserves étudiées portent de nombreux pins et bouleaux ainsi 
que quelques Sorbus, Mespilus et Frangula alnus. Dans des parcelles soumises à 
l'aménagement forestier sur le plateau à proximité des réserves se trouvent Cerasus 
avium, Acer campestre et Salix capraea. Les Prunus spinosa et Crataegus monogyna 
se trouvent sur des pentes calcaires proches de | km. Seule la source de production 
de samares du fréne pose un probléme, celui-ci étant apparemment absent du voisi- 
nage des réserves; on peut retenir l'hypothèse que les individus actuels les plus âgés, 
fertiles, seraient les descendants d’arbres disparus, soit dans les réserves, soit à leur 
voisinage. Ainsi la diversité stationnelle de la forêt de Fontainebleau favorise celle 
des espèces « nomades ». 


2) Une autre condition préalable à l'établissement de ces espèces est l’arrivée de 
leurs diaspores dans un espace disponible présentant une conjonction de facteurs 
microstationnels favorables. La surface des ouvertures contrôle plusieurs de ces fac- 
teurs : les grandes trouées sont favorables au bouleau et au pin par la faible réduction 
du rayonnement et un apport réduit de litière; ces espèces, dont les germinations sont 
fragiles, ne peuvent en effet s'établir que sur un sol nu ou couvert d’une mince couche 
de litière, comme on l'a constaté pour les bouleaux (KINNAIRD, 1974). Le frêne, 
par contre, a pu s'établir dans des ouvertures plus petites. Dans les hêtraies du sud de 
l'Angleterre, WATT (1924-1925) a décrit une régénération du frêne dans des vides 
ouverts par un seul arbre. 


Le type de sol et les caractères de l’humus qui lui sont liés sont également une 
variable mésologique à prendre en compte dans la probabilité d'établissement des 
espèces intolérantes à l’ombrage. Ainsi le frêne est localisé au sol lessivé à mull actif. 


3) Les ligneux intolérants à l’ombrage se distinguent par des caractères biolo- 
giques souvent décrits. 


a) Au stade de production et de dissémination des diaspores, deux stratégies sont 
répandues : celle d’une répartition de l'énergie réservée à la production sur un grand 
nombre de diaspores légères disséminées par le vent et celle de la production de fruits 
charnus avec dissémination ornithochore et dont la dormance permet de différer la 
germination. A la Tillaie et au Gros Fouteau, les bouleaux, saules et frênes entrent 
dans la première catégorie, les Prunus, Sorbus, Crataegus et Frangula dans la seconde. 
Le pin sylvestre, avec ses graines ailées, mais assez lourdes, qui allient la zoochorie à 
l’anémochorie, est intermédiaire. 


L'opposition avec les espèces résistantes à l'ombrage, à production irrégulière 
de diaspores lourdes, barochores, n’est cependant pas aussi tranchée : le chêne, 
bien que peu tolérant à l'ombrage, présente ces caractères alors que le charme, tolérant, 
est fertile chaque année et anémochore. Le houx, qui supporte même l’ombrage du 
hêtre, est ornithochore. 


b) Si les graines des espèces opportunistes ont une plus grande longévité que les 
faines et les glands, la fragilité de leurs germinations cause dès la première année une 
mortalité élevée, due surtout au faible développement racinaire qui les expose aux 
carences hydriques estivales, comme cela a été observé pour les bouleaux par MILES 
& KINNAIRD (1979) en Ecosse et par nous-méme à Fontainebleau, ainsi que pour le 
pin sylvestre par GUITTET & LABERCHE (1974) dans cette même forêt. 


c) Sous conditions de bon éclairement, la croissance des individus jeunes d’espèces 
intolérantes à l'ombrage est reconnue généralement plus importante que celle des 
espèces tolérantes. Nos mesures sur des jeunes tiges dans les ouvertures des réserves 
(frêne et hêtre) ou à leur voisinage (bouleau et chêne) confirment ce fait (tableau II). 
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TABLEAU II. — Croissance en hauteur de jeunes populations d'espèces 
participant à la colonisation des vides de la hétraie. 
. 


Allongement Age des tiges 
annuel de l'axe (cm) de 2 m environ 
Betula verrucosa 
Individus isolés (*) 51,3 + 5,05 (*) (30 mesures) 7-10 ans 
Fraxinus excelsior 
Peuplement fermé (*) 43,8 + 2,8 (37 mesures) 9-13 ans 
Quercus petraea 
Peuplement ouvert (*) 25,1 + 2,2 (40 mesures) — 
Fagus silvatica 
Individus isolés (*) 28,1 + 2,3 (80 mesures) 14-16 ans 
Peuplement fermé (**) 26,6 + 2,86 (62 mesures) 12-16 ans 


(*) Valeurs des 2 dernières années de tiges de 1,5 à 3 m. 
(**) Valeurs des 3 dernières années de tiges de 4 à 7 m. 
(*) Intervalle de confiance de la moyenne au risque de 5 %. 


L'allongement annuel plus important de l'axe chez le bouleau et le frêne est à mettre 
en rapport avec sa croissance qui se poursuit tout l’été alors qu'elle cesse précocement 
chez le chêne et le hêtre (HOFFMANN, 1972). ` 


d) La durée de vie potentielle est une caractéristique biologique fondamentale 
pour la persistance des espèces opportunistes dans l’écosystème. Elle est très variable : 
quelques dizaines d’années seulement pour les arbustes comme le saule marsault, 
environ 100 ans pour le merisier, 120 à 150 pour l'érable champêtre, le bouleau, le 
frêne, 150 à 200 pour le pin sylvestre. Le charme et le hêtre, résistants à l’ombrage, 
ont une longévité respective d'environ 150 ans et 250 ans. Quant au chêne sessile, 
bien que peu tolérant, mais grâce à une longévité de l'ordre de 4 siècles, il est encore 
représenté par d'assez nombreux vétérans survivants d’un passé où il avait été favorisé 
par l'homme (JACQUIOT, 1981). 


4) L'établissement et la survie des essences opportunistes sont contrôlés pai la 
pression biologique qu'elles subissent à leurs stades successifs, notamment par la 
compétition. Les semis ne disposent en effet que d’un temps limité pour échapper à la 
concurrence de la strate herbacée et sous-arbustive qui, clairsemée ou absente avant 
l'ouverture, peut devenir dense après celle-ci par suite de l'expansion d’espéces pré- 
existantes comme les ronces ou la fougère-aigle, ou de la colonisation par des Gra- 
minées héliophytes à multiplication végétative rapide, le Calamagrostis epigeios et le 
Brachypodium pinnatum (FAILLE et al., 1984 b). Même en l'absence de ces espèces 
envahissantes, des régénérations réussies des essences autochtones, surtout du hêtre, 
marquent rapidement la fin de l’opportunité d'implantation des essences exogènes. 
Cet intervalle de temps disponible est très variable selon la vitesse à laquelle les sur- 
faces de sol nu se résorbent; l’âge d'individus vivants et morts d'une même trouée a 
permis d'estimer la période d'implantation du bouleau à environ 12 ans, celle du chêne 
à environ 20 ans; par contre, le frêne a occupé entièrement en 3 ans la clairière ouverte 
en 1965 sur la lisière de la Tillaie. 


Aprés cette phase d'occupation, une concurrence s'établit plus ou moins rapide- 
ment avec les essences tolérantes à l’ombrage selon plusieurs modalités : extension 
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latérale des couronnes de hêtres en bordure des anciennes clairières et, sur l'ensemble 
de la surface, compétition racinaire pour l’eau et les éléments nutritifs, puis compéti- 
tion aérienne lorsque des couronnes d’espéces plus tolérantes se portent à la hauteur 
de celles des espèces intolérantes. C’est ainsi que tous les pins sylvestres, isolés au 
sein de populations de hêtres et de charmes, ont été éliminés. 


La tendance évolutive dans les anciennes ouvertures est préfigurée par la stratifi- 
cation verticale des espèces, dont la tolérance à l'ombrage croît depuis la voûte 
jusqu'aux plus dominées, en conformité avec le « modèle de tolérance » de CONNELL 
& SLATYER (1977) selon lequel « chaque espèce est capable de supporter une ombre 
plus forte que les précédentes ». Lorsque le hêtre, espèce la plus tolérante, est établi, 
aucun sem nouveau ne peut se maintenir et les peuplements évolueront vers une 
hêtraie puré, à l'exception de ceux où le chêne occupe la strate dominante (cas des 
unités n°* 2 et 3). Cette succession selon le principe d’exclusions successives par compé- 
tition est un processus classique. En Allemagne fédérale, par exemple, KNAPP (1974) 
a décrit, à la suite de coupes, une succession Salix capraea - Betula verrucosa - Quercus 
petraea et robur, aboutissant après 200 ans environ à une hêtraie avec chênes et 
charmes proche de la hêtraie actuelle de nos réserves. 


Une telle succession se traduit par une diminution de la diversité taxonomique 
des ligneux que seules pourraient maintenir des perturbations permettant l’implanta- 
tion d’opportunistes à intervalles plus courts que leur durée de vie. Dans le site qui 
fait l'objet de la présente étude, ces perturbations sont causées par le passage de vents 
violents dont la récurrence et la magnitude sont irrégulières. Entre 1938 et 1983, 
onze tempêtes ont dépassé à Fontainebleau 100 km/heure (DoIGNoN, 1968 et rensei- 
gnements inédits); deux de celles-ci, en 1967, avec des pointes de plus de 120 km/ 
heure, ont ouvert ou agrandi des vides dont certains se sont enrichis en espèces 
intolérantes à l’ombrage (FAILLE et al., 1984 a et b), mais l’état actuel de celles-ci, 
tant en quantité qu’en vigueur, ne permettra au mieux que la persistance d'individus 
isolés par suite de la concurrence d'une bonne régénération de hêtres en 1971 et de 
l'extension de la ronce et du Calamagrostis. Les forts coups de vent plus récents, 
en 1970, 1976 et 1979 (plus de 100 km/heure), n’ont abattu que des arbres isolés sur 
l'emplacement desquels n’est encore apparue aucune espèce opportuniste. Par contre, 
d'anciennes trouées antérieures à 1940 ont permis l'installation des populations 
d'espèces opportunistes qui font l’objet de cette étude, mais ces dernières sont loca- 
lisées à proximité des lisiéres, les anciennes trouées de la zone centrale de la Tillaie 
ayant été reboisées uniquement par le hêtre en populations subéquiennes. 


Quant aux coupes d'arbres pratiquées dans une bande large de 30 à 40 m sur les 
lisières de la Tillaie en 1964-1965, elles ont conduit à la formation d’un « manteau » 
très localisé de Salix capraea en bordure de route et d’un gaulis de frênes, le reste 
étant maintenant presque entièrement cicatrisé par le hêtre et quelques charmes avec 
de très rares bouleaux, frênes et chênes isolés. 


L'ensemble de ces observations montre que l'ouverture de vides d’une surface 
suffisante n'est pas la seule condition pour l'établissement d’espèces intolérantes; 
elle doit être suivie d'une période de plusieurs années sans régénération importante 
du hêtre et (ou) du charme et sans occupation par des herbacées sociales héliophiles, 
années pendant lesquelles des semis d'espèces intolérantes doivent apparaître et se 
maintenir en nombre suffisant pour occuper l’espace libre. La conjonction de ces 
conditions est assez exceptionnelle pour que ces espèces soient d’origine exogène, 
sauf le chêne qui a été anciennement l'essence dominante du peuplement et bénéficie 
d'une plus grande longévité que le hêtre. 
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La comparaison de cette dynamique avec celles qui ont été abondamment décrites 
dans les forêts mésophiles de feuillus aux États-Unis permet de formuler quelques 
remarques. Des genres semblables, bien que représentés par des espèces différentes, 
occupent les mêmes niches spatio-temporelles et fonctionnelles. Le Betula lenta 
présente les mêmes exigences que nos bouleaux quant à la surface importante des 
ouvertures et aux substrats favorables à la germination ainsi qu’une mortalité élevée 
des semis (HOUGH & FORBES, 1943; HENRY & SWAN, 1974); il en est de même du 
Betula alleghaniensis (= B. lutea) (ZiLLGITT & Eyre, 1945; GODMAN & KRAFTING, 
1960; Forcier, 1975), dont la longévité est cependant plus grande que celle de nos 
bouleaux. Les caractères biologiques de notre Fraxinus excelsior sont très semblables 
à ceux du F. americana (HOUGH & FORBEs, 1943; Monk, 1961; WILLIAMSON, 1975). 
Le Fagus grandifolia est, comme notre hêtre, le feuillu le plus tolérant à l’ombrage et 
ses populations constituent le stade final des changements successionnels, mais il a sur 
son homologue européen l'avantage d’une multiplication efficace par drageons. 
Par contre, la plus grande richesse des forêts nord-américaines en espèces, dont cer- 
taines ont une capacité de colonisation élevée des espaces vides, engendre des succes- 
sions et des équilibres dynamiques plus complexes. Ainsi les successions dans les 
trouées peuvent commencer par des peuplements denses d'espèces de Prunus, ornitho- 
chores et à semences dormantes, suivies ou contemporaines d'espèces de Populus, 
anémochores et drageonnantes (AUCLAIR & COTTAM, 1951; MARKS, 1974; Horn, 
1975). Les érables, Acer saccharum et À. rubrum, occupent sensiblement la même niche 
écologique que le charme par leur stratégie de dissémination et leur résistance à l’om- 
brage analogues. Enfin, les essences à vie assez longue et peu résistantes à l’ombrage, 
représentées par les genres Castanea, Quercus, Carya, Tilia et d’autres, sont éliminées 
par les érables ou le hêtre (BRAUN, 1936; Dix, 1957; MONK, 1961) alors que dans nes 
réserves le chêne sessile se maintient devant le hêtre grâce à sa plus grande longévité. 


Les observations réalisées sur les forêts nord-américaines concluent pour la 
plupart à une permanence des espèces « opportunistes » entretenue par louverture 
de nouvelles clairières avec une fréquence assez élevée. Des modèles successionnels 
appliqués à quelques unes de ces localités suivant différentes méthodes (voir LEPART 
& ESCARRE, 1983) confirment cette permanence, en particulier pour les bouleaux et 
pour le frêne (WAGGONER & STEPHENS, 1970; BOTKIN ef al., 1972; BARDEN, 1980, 
1981; RUNKLE, 1981). 


L'écosystème des réserves de la Tillaie et du Gros Fouteau se distingue de ces 
forêts par la précarité de la présence d’espéces ligneuses intolérantes à l’ombrage. 
L'absence d'espèces à dissémination ornithochore intensive et de celles à multiplica- 
tion végétative, la très faible fréquence de formation de grandes trouées, les carac- 
tères hydriques et nutritifs du sol défavorables aux espèces exigéntes vis-à-vis de ces 
facteurs sont à l’origine de cette précarité. Leur absence de la partie centrale des 
réserves, protégée contre l'arrivée de diaspores de l'extérieur, étaie l'hypothèse d’un 
peuplement climatique réduit aux essences les plus tolérantes à l’ombrage, parmi 
lesquelles la persistance du chêne reste problématique. 
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